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Resumo: O estabelecimento das interações planta-polinizador é de grande importância para o 
funcionamento dos ecossistemas. Estas interações podem ser registradas diretamente, por observação 
focal, ou indiretamente, pela carga polínica presente no corpo do polinizador. Assim, a avaliação da 
especialização e da dependência de parceiros mutualísticos, propriedades que podem ser estudadas por 
meio de redes complexas, depende do método empregado no registro das interações. O principal objetivo 
deste estudo foi comparar uma rede de visitação floral e uma rede de transporte de pólen construídas a 
partir de interações entre plantas e abelhas amostradas em 16 parcelas em estágios iniciais de sucessão 
ecológica na Floresta Atlântica, em Antonina, Paraná, sul do Brasil. O registro das interações foi realizado 
inicialmente por observação focal, e posteriormente foram amostrados os grãos de pólen aderidos ao 
corpo de seis espécies de abelha, ficando as duas redes restritas às interações realizadas por estas seis 
espécies. A rede de transporte de pólen foi subdividida em uma rede de alimentação, utilizando apenas o 
pólen aderido às corbículas ou escopas das abelhas, e uma rede de polinização, com o pólen presente no 
corpo, exceto pernas, das abelhas. Estas redes foram comparadas em relação ao grau (k), ao índice de 
especialização (d’) e à força das espécies (F), por meio de testes t pareados. A rede de transporte de pólen 
apresentou maior número de interações, maior k, menor d’ e maior número de espécies de planta que a 
rede de visitação floral. Não houve variação da F. As redes de alimentação e de polinização apresentaram 
propriedades semelhantes. A análise polínica revelou que as abelhas tendem a realizar turnos de forrageio 
exclusivos em flores de pólen. As interações adicionadas a partir da análise polínica resultaram em 
diferenças nas métricas avaliadas e complementaram o registro das interações observadas na 
comunidade. Portanto, a informação associada de ambos os tipos de redes pode ampliar a compreensão 
das interações, aproximando-se, dessa forma, à descrição da rede real. 
 
Palavras-chave: flor de pólen; interações planta-polinizador; polinização; recursos florais; redes de 
interação. 
 
FLORAL VISITATION NETWORK VERSUS POLLEN-TRANSPORT NETWORK BETWEEN BEES AND 
FLOWERS IN THE ATLANTIC FOREST IN SOUTH BRAZIL. The establishment of plant-pollinator 
interactions is of great importance for the functioning of ecosystems. These interactions can be recorded 
directly, by focal observation, or indirectly, by the pollen load on the pollinator body. Thus, the evaluation 
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of the specialization and dependence of mutualistic partners, properties that can be assessed through 
complex networks, depends on the method used for interaction record. The main objective of this study 
was to compare a floral-visitation network and a pollen-transport network constructed from interactions 
between plants and bees sampled in 16 plots in early successional areas in the Atlantic Forest, in Antonina, 
Paraná, southern Brazil. We initially recorded these interactions by focal observation and we sampled the 
pollen grains on the bees’ body of six bees, and the two networks were restricted to the interactions of 
these six species. We subdivided the pollen-transport network into a feeding-pollen network, using only 
the pollen adhered to the bees' corbicules or scopes, and a pollination network, with the pollen present on 
the bees’ body, except the legs. These networks were compared in relation to the degree (k), the 
specialization index (d') and species strength (F), through paired t-tests. The pollen-transport network 
showed a higher number of interactions, higher k, lower d' and a greater number of plant species than the 
floral visitation network. There was no variation in F. The feeding- and pollination networks presented 
similar properties. Pollen analysis revealed that bees tend to perform exclusive foraging flights on pollen 
flowers. The interactions added from the pollen analysis resulted in differences in the metrics evaluated 
and complemented the record of the interactions observed in the community. Therefore, the associated 
information of both types of networks can broaden the understanding of the interactions, thus 
approaching the actual network description. 
 







O estabelecimento de interações mutualísticas 
entre plantas e insetos é um dos fatores cruciais 
para a reprodução de muitas angiospermas, das 
quais cerca de 85% dependem de animais, princi-
palmente insetos, para polinização (Buchmann & 
Nabhan 1996, Klein et al. 2007, Ollerton et al. 
2011). Dentre os visitantes florais, as abelhas são 
consideradas os polinizadores mais importantes 
(Faegri & Pijl 1971, Endress 1994, Michener 2007) 
devido à sua elevada eficiência, grande número de 
espécies e ampla distribuição geográfica (Winfree 
et al. 2011). Os principais recursos florais 
procurados pelas abelhas são néctar e pólen 
(Endress 1994, Michener 2007, Muth et al. 2017). 
Algumas flores apresentam ambos os recursos, 
enquanto outras apresentam apenas pólen, vari-
ando em suas estratégias de atração e recompensa 
de polinizadores (Muth et al. 2017). O forrageio 
por estes recursos pode ocorrer na mesma flor ou 
em flores distintas, a depender, entre outros 
fatores, do sexo da flor e da disponibilidade dos 
recursos (Buchmann 1983, Goulson 1999, Muth et 
al. 2017). 
No forrageio por pólen para aprovisionamento 
do ninho (Roubik 1992), as abelhas compactam os 
grãos em uma massa e a movem para estruturas 
especializadas localizadas nas pernas traseiras 
(escopa/corbícula) ou no metassoma (escopa 
ventral em alguns grupos) (Michener 1944, 
Buchmann 1983, Muth et al. 2017). O pólen 
compactado torna-se indisponível para 
polinização (Roubik 1992, Michener 2007), porém 
é possível que pólen residual fique aderido ao 
restante do corpo. Alternativamente, no forrageio 
por néctar o toque nas estruturas reprodutivas 
tende a ser involuntário, podendo haver deposição 
de pólen em qualquer parte do corpo (Endress 
1994, Goulson 1999). Ao visitar outra flor, caso esta 
parte do corpo da abelha encoste no estigma, 
pode ocorrer a polinização (Faegri & Pijl 1971). 
Portanto, o local de deposição de pólen no corpo 
dos visitantes florais depende de seu compor-
tamento na flor, da morfologia da flor (como 
disposição dos órgãos reprodutivos) e do tamanho 
e da morfologia do visitante (Michener 2007).  
Estas interações mutualísticas desempenham 
importante papel na estrutura e no funcionamen-
to dos ecossistemas (MacLeod et al. 2016) e 
podem ser descritas e investigadas como redes 
complexas (Bascompte & Jordano 2007). O registro 
das interações pode ser obtido a partir de redes de 
visitação floral ou de redes de transporte de pólen. 
As redes de visitação floral representam uma 
perspectiva fitocêntrica, nas quais as interações
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são registradas a partir da observação focal das 
plantas (Bosch et al. 2009, Alarcón 2010, Jordano 
2016) e consideradas quando ocorre toque nas 
estruturas reprodutivas (Bosch et al. 2009). É 
possível obter também a informação do recurso 
procurado pelos visitantes florais baseando-se na 
observação do comportamento na flor (Ballantyne 
et al. 2015). Em contrapartida, as redes de 
transporte de pólen representam uma perspectiva 
zoocêntrica e podem ser obtidas a partir da análise 
do pólen aderido ao corpo de visitantes florais 
(Bosch et al. 2009, Alarcón 2010, Jędrzejewska-
Szmek & Zych 2013, Ramírez-Burbano et al. 2017), 
ou do pólen encontrado diretamente no ninho 
(Dorado et al. 2011). 
A análise polínica no estudo das interações 
amplia o espectro temporal ao fornecer o histórico 
de visitas do visitante floral (Forup & Memmott 
2005, Bosch et al. 2009, Diniz & Buschini 2015), 
modificando também a escala espacial de amos-
tragem, provavelmente maior que a estipulada na 
observação focal (Freitas et al. 2014, Ramírez-
Burbano et al. 2017). A partir da identidade das 
plantas registradas no histórico de visitas, é 
possível investigar padrões de comportamento de 
forrageio, como preferências por determinados 
tipos de planta em cada turno de voo, i.e., entre a 
saída do ninho e o retorno para o mesmo. Ao 
detectar interações não observadas na visitação 
floral, é possível que a rede de transporte de pólen 
apresente maior resolução (Alarcón 2010, Dorado 
et al. 2011, Jędrzejewska-Szmek & Zych 2013), 
permitindo estimativas quantitativas mais acura-
das sobre as interações. 
Considerando isto, foi construída uma rede de 
visitação floral e uma rede de transporte de pólen 
com base nas interações entre plantas e abelhas 
registradas em áreas de Floresta Atlântica no Sul 
do Brasil, com o objetivo de comparar grau (k), 
índice de especialização (d’) e força das espécies 
(F) entre estes distintos métodos (observação focal 
ou análise polínica). Com o registro polínico foram 
construídas também uma rede de polinização e 
uma rede de alimentação, para as quais as 
métricas (k, d’ e F) foram calculadas e com-
paradas.  
Adicionalmente, por meio da análise polínica e 
do recurso oferecido pelas plantas registradas 
nesta análise, buscou-se responder às seguintes 
questões: (i) a análise do pólen possibilita detectar 
padrões no comportamento de forrageio das 
abelhas, como turnos de voo separados para 
coleta de néctar e para coleta de pólen? (ii) abelhas 
que visitaram por último uma flor de pólen, 
transportam menor riqueza polínica do que 
abelhas que visitaram por último uma flor que 
apresentava também néctar? Abelhas podem exi-
bir preferências por cores ou odores (Faegri & Pijl 
1971), condicionadas por mecanismos de atração 
e sinalização das plantas, os quais diferem entre 
flores de pólen e flores de néctar (e.g., coloração 
das anteras e guias de néctar, respectivamente) 
(Buchmann 1983, Muth et al. 2017). Além disso, o 
padrão de comportamento de forrageio é 
condicionado pela visibilidade/acessibilidade dos 
recursos (Faegri & Pijl 1971), o que pode gerar 
turnos de voo associados com o tipo de recurso. 
Portanto, espera-se observar no histórico de 
visitas das abelhas padrões de visita que 
confirmem turnos separados para coleta de pólen 
e para coleta de néctar, ou seja, indivíduos que 
visitaram apenas ou preferencialmente flores de 
pólen e indivíduos que visitaram apenas ou 
preferencialmente flores de néctar antes de serem 
capturados. Flores de pólen são caracterizadas por 
oferecerem apenas este recurso e apresentarem, 
em geral, quantidade maior de pólen em 
comparação a plantas que oferecem outros 
recursos (Faegri & Pijl 1971, Vogel 1978, 
Buchmann 1983). Devido à grande quantidade de 
recursos, espera-se uma otimização dos voos de 
forrageio para obter maior quantidade de pólen 
em um menor número de visitas (Kleinert et al. 
2009), resultando em menor diversidade polínica 
em abelhas coletadas em flores de pólen. 
 
MATERIAL E MÉTODOS 
 
Amostragem 
A amostragem das interações foi realizada na 
Reserva Natural Guaricica e na Reserva Natural 
das Águas, localizadas no município de Antonina, 
Paraná, litoral sul do Brasil. O registro ocorreu em 
16 parcelas circulares, com 14 m de raio (9.847,04 
m² ao total), distribuídas em áreas de Floresta 
Atlântica em estágio sucessional inicial (3-6 anos 
de idade) (MS1). As observações focais foram 
realizadas de agosto de 2009 a julho de 2010, das 
7h às 18h. Cada planta foi monitorada por 2 
horas/dia, em repetições de 20 minutos (960 horas
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de observação ao total). Foram monitoradas todas 
as plantas com flores dentro da parcela (em um 
estrato de 5 cm a 7 m). Usando rede entomológica, 
foram capturadas as abelhas que tocaram as 
estruturas reprodutivas das flores. Todas as 
espécies foram identificadas até o menor nível 
taxonômico possível, com o auxílio de especia-
listas. As plantas foram herborizadas e depositadas 
no Herbário UPCB (Universidade do Paraná, Setor 
de Ciências Biológicas) (MS2), e as abelhas foram 
depositadas na Coleção Padre Jesus Santiago 
Moure (MS3), ambos na Universidade Federal do 
Paraná (UFPR).  
Foram registradas 76 espécies de planta e 100 
espécies de abelha. Das abelhas, foram selecio-
nadas para este estudo as espécies Augochloropsis 
sp., Bombus morio (Swederus, 1787), Augochlora 
cephalica (Moure, 1941), Partamona helleri 
(Friese, 1900), Megachile (Austromegachile) 
susurrans Haliday, 1836 e Scaptotrigona cf. 
xanthotricha, com base em um gradiente de 
interações, levando em conta o grau das espécies 
(k = 25; 14; 10; 6; 3; 2, respectivamente). Essas 
espécies interagiram com 38 espécies de planta de 
acordo com os resultados da observação focal.  
Para análise polínica, os grãos aderidos ao 
corpo das abelhas foram removidos com o auxílio 
de estiletes entomológicos e armazenados em 
ácido acético glacial, em amostras separadas de 
acordo com o local de deposição: corpo (cabeça, 
mesossoma e/ou metassoma, aqueles disponíveis 
para a polinização), e perna (escopa ou corbícula, 
aqueles com a função de alimentação). As amos-
tras foram desidratadas em série alcóolica (50, 60, 
70, 80, 90 e 100%) intercalada com centrifugações 
a 1200 rpm por dez minutos, e então coladas em 
fita de cobre em stub (suporte para microscopia 
eletrônica de varredura - MEV). A metalização foi 
realizada no Centro de Microscopia Eletrônica 
(CEM) da Universidade Federal do Paraná, onde 
foi realizada a MEV. As fotografias foram geradas 
em um aparelho Tescan Vega 3®, no CEM-UFPR. 
Foram fotografados todos os tipos polínicos 
encontrados em cada amostra (para exemplos, ver 
MS4). A identificação dos tipos polínicos ocorreu 
com o auxílio de um catálogo polínico da Floresta 
Atlântica (MS5) e com fotografias de pólen em 
MEV (MS6) que não constavam no catálogo. A 
identificação foi confirmada com base nos dados 
de fenologia das plantas, e os tipos polínicos não 
identificados foram agrupados em morfotipos e 
denominados nas redes como NI (não iden-
tificados).  
Grãos de pólen de Pinus spp. foram registrados 
na análise polínica, contudo não foram consi-
derados para construção das redes e cálculo das 
métricas, uma vez que Pinus é um gênero 
anemófilo e visitas de abelha são improváveis. 
Considerando a grande produção de pólen em 
muitas plantas anemófilas (Faegri & Pijl 1971, 
Rech et al. 2014), é provável que o registro de 
Pinus spp. na análise polínica deva-se à deposição 
deste tipo polínico no corpo das abelhas em voo, 
através do vento, ou então que ele tenha sido 
adquirido a partir da superfície das flores que as 
abelhas visitaram. 
 
Redes de interaçao 
Os dados quantitativos de observação focal 
geraram uma rede de visitação floral, e os dados 
quantitativos da análise polínica uma rede de 
transporte de pólen. Com os dados de interação 
coletados por ambos os métodos, foi construída 
uma rede combinando-se as interações registra-
das pelas abelhas na observação focal e na análise 
polínica (daqui para frente denominada como 
“rede combinada”). Para a construção da rede de 
transporte de pólen, foram utilizados apenas os 
indivíduos de abelha para os quais havia amostra 
de pólen disponível (MS7). Portanto, o número de 
indivíduos utilizados foi menor que o amostrado 
na observação focal.  
Todas as redes de interação foram ponderadas 
pela abundância, salvo a rede combinada, que foi 
binária devido à dificuldade de obtenção de uma 
medida equivalente para os diferentes métodos de 
quantificação das interações. A frequência de 
interações na rede de visitação floral foi determi-
nada pelo número de vezes em que uma 
determinada espécie de abelha foi observada 
interagindo com uma determinada espécie de 
planta. A frequência de interações na rede de 
transporte de pólen foi determinada pela 
porcentagem de indivíduos de uma dada espécie 
de abelha apresentando pólen de determinada 
espécie de planta ou morfotipo polínico.  
Adicionalmente, a rede de transporte de pólen 
foi subdividida em duas redes distintas: rede de 
transporte de pólen de polinização (quando o 
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mesossoma e/ou metassoma, exceto pernas; 
chamada a partir daqui apenas como “rede de 
polinização”) e rede de transporte de pólen de 
alimentação (quando o pólen foi extraído das 
pernas – escopa/corbícula; chamada a partir daqui 
apenas como “rede de alimentação”). Por apre-
sentar escopa ventral, onde seria difícil distinguir 
pólen de polinização e pólen de alimentação, a 
espécie M. susurrans não foi considerada para a 
construção das duas últimas redes. Os grafos das 
redes foram gerados usando o pacote bipartite 
(Dormann 2011) do R (R Development Core Team 
2017).  
Para as espécies de abelha de cada uma das 
redes, à exceção da rede combinada, foram 
calculadas as métricas em nível de espécie: grau 
(k), índice de especialização das espécies (d') e 
força (F). O grau (k) representa o número de 
espécies com as quais cada parceiro interagiu 
(Bascompte & Jordano 2007), sendo uma medida 
simples da generalização (Chacoff et al. 2012). O 
índice de especialização das espécies (d') repre-
senta a especialização de uma espécie, avaliando 
se as interações que ela realiza correspondem à 
disponibilidade de parceiros mutualísticos 
(aproximado como totais marginais das linhas e 
colunas da própria matriz de interações) e 
variando de 0 (completo generalista) a 1 (completo 
especialista) (Blüthgen et al. 2006). O cálculo da 
força (F) considera a dependência das espécies 
obtida a partir da frequência de interação 
(Vázquez et al. 2005, Bascompte et al. 2006). A 
força de uma espécie de abelha, por exemplo, é 
calculada pela soma das dependências das 
espécies de planta que são visitadas por esta 
abelha (Bascompte & Jordano 2007), sendo a 
dependência a fração de todas as interações da 
planta que é realizada com esta espécie de abelha 
(Bascompte et al. 2006). A comparação das 
métricas entre os pares de rede foi realizada por 
testes t pareados, após o teste dos pressupostos de 
normalidade e homogeneidade de variâncias. Os 
dados que não atenderam aos pressupostos (rede 
de alimentação x rede de polinização) foram 
logaritimizados. Para a rede combinada, apenas o 
grau (k) e o grau normalizado foram calculados, 
sendo este último o grau de uma espécie (abelha) 
dividido pelo número total de espécies do outro 
nível (plantas) (González et al. 2010, Dormann
2011). 
Foi calculado, ainda, para a rede de visitação 
floral e para a rede de transporte de pólen, o 
estimador Chao 1, que avalia a suficiência 
amostral (Chacoff et al. 2012). O estimador Chao 1 
demonstra o quanto o esforço amostral realizado 
em campo reflete o potencial de interações na 
natureza. O número total de interações 
observadas em cada rede e o número de 
interações estimadas, ambos fornecidos pelo 
estimador Chao 1, foram plotados em uma curva 
de rarefação (Chao et al. 2014, Ramírez-Burbano et 
al. 2017). O cálculo do estimador Chao 1, bem 
como a curva de rarefação, foram realizados com 
o pacote iNETX (Hsieh et al. 2014).  
 
Turnos de forrageio 
Para responder às questões sobre o compor-
tamento de forrageio das abelhas, as plantas foram 
categorizadas de acordo com o recurso oferecido. 
Por meio de consultas à bibliografia específica e à 
observação de exsicatas das espécies da 
comunidade, categorizou-se em espécies que 
oferecem apenas pólen (denominadas de flores de 
pólen) e espécies que oferecem tanto pólen 
quanto néctar (denominadas aqui de flores de 
pólen/néctar). As espécies com nectários exclu-
sivamente extraflorais foram consideradas como 
flores de pólen. A partir disso, os tipos polínicos 
presentes no corpo de cada indivíduo de abelha 
foram classificados em tipo polínico proveniente 
de flor de pólen e tipo polínico proveniente de flor 
de pólen/néctar. Um teste de qui-quadrado foi 
feito para avaliar se a categoria floral (flor de pólen 
ou flor de pólen/néctar) da última planta visitada 
por cada indivíduo de abelha está associada à 
categoria das flores visitadas anteriormente, 
através da informação obtida a partir do registro 
polínico. Adicionalmente, o número de tipos 
polínicos presentes no corpo (incluindo pernas) 
dos indivíduos que foram capturados ao visitar 
flores de pólen foi comparado ao número 
encontrado naqueles capturados em flores de 
pólen/néctar, por meio de teste t (seguindo os 
pressupostos de normalidade e homogeneidade 
de variâncias). Para estas análises foram 
removidos os tipos polínicos não identificados 
(morfotipos). Todas as análises foram realizadas 
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RESULTADOS 
 
Na rede de visitação floral (Figura 1a), foram 
registradas 228 interações (soma de todas as 
visitas), com 38 espécies de planta. Na rede de 
transporte de pólen (Figura 1b), foram registradas 
522 interações (soma de todos os registros 
polínicos, sendo que tipos polínicos repetidos 
foram contabilizados apenas uma vez para cada 
amostra), com 88 espécies de planta (incluindo 39 
morfotipos polínicos não identificados).  
De todos os indivíduos de abelha que 
carregavam pólen, 75% apresentaram grãos de 
pólen da espécie de planta em que foram 
coletados, evidenciando habilidade em realizar 
transferência polínica. No entanto, isto não ocor-
reu de forma equivalente entre as espécies. Pelo 
menos 79% dos indivíduos de Bombus morio, 
Partamona helleri, Megachile (Austromegachile) 
susurrans e Scaptotrigona cf. xanthotricha 
apresentaram grãos de pólen da última espécie de 
planta visitada, enquanto para Augochlora 
cephalica e Augochloropsis sp. esse percentual não 
passou de 63% e 42%, respectivamente.  
Os principais parceiros mutualísticos das 
abelhas foram os mesmos nas duas redes, com 
exceção de Augochlora cephalica, para a qual o 
principal parceiro na rede de visitação floral foi 
Vernonanthura beyrichii (Less) H. Rob (Astera-
ceae), enquanto na de transporte de pólen foi 
Desmodium adscendens (Sw.) DC. (Fabaceae). 
Para Augochloropsis sp., B. morio, M. susurrans, P. 
helleri e S. xanthotricha, os principais parceiros 
foram, respectivamente, Pleroma trichopoda (DC.) 
Bail. (Melastomataceae), Mimosa bimucronata 
(DC.) Kuntze (Fabaceae), Rubus rosifolius Sm. 
(Rosaceae), Desmodium adscendens (Sw.) DC. 
(Fabaceae) e Psidium cattleianum Sabine (Myrta-





Figura 1. Redes planta-abelha de visitação floral (a) e de transporte de pólen (b) em áreas sucessionais iniciais de 
Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. A - Augochloropsis sp.; B – Bombus morio; C –Augochlora cephalica; D – 
Partamona helleri; F – Scaptotrigona cf. xanthotricha; G – Megachile (Austromegachile) susurrans. 
 
Figure 1. Plant-bee networks of floral visitation (a) and pollen-transport (b) in early successional areas of an Atlantic 
Forest in Antonina-Paraná. A - Augochloropsis sp.; B - Bombus morio; C - Augochlora cephalica; D - Partamona helleri; 
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As abelhas apresentaram menor grau (k: t = 3,38; gl 
= 5; p = 0,019) e maior índice de especialização (d’: 
t = -2,57; gl = 5; p = 0,049) (Tabela 1) na rede de 
visitação floral que na rede de transporte de pólen 
(Figura 2). Não houve variação na força (F) das 
espécies entre as duas redes (t = 1,82; gl = 5; p = 
0,126). O grau (k) na rede combinada (Figura 3) 
variou de 11 a 49, e o grau normalizado de 0,11 a 
0,50 (Tabela 2). As redes também diferiram em 
relação à riqueza de interações observadas (Tabela 
3), sendo 160 interações na rede de transporte de 
pólen e 60 na de visitação floral (Figura 4). No 
entanto, a rede de visitação floral apresentou 
maior suficiência amostral (62%) que a rede de 
transporte de pólen (55%) (Tabela 3).  
Em relação às redes de polinização e de 
alimentação, foi observado maior número de 
interações na rede de alimentação (309) (Figura 
5a) que na de polinização (181) (Figura 5b). 
Entretanto, a riqueza de plantas com as quais as 
abelhas interagiram foi semelhante entre as duas 
redes (42 na de alimentação e 40 na de 
polinização). Não houve diferença nas métricas 
entre as redes (k: t = 0,47; gl = 4,00; p = 0,660; d´: t = 
0,44; gl = 4,00; p = 0,667; F: t = 0,18; gl = 4,00; p = 
0,859) (Tabela 4).  
 
 
Tabela 1. Grau (k), índice de especialização da espécie (d') e força das espécies (F), calculados com base na rede de 
visitação floral e na rede de transporte de pólen, para espécies de abelha amostradas em áreas sucessionais iniciais de 
Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. 
 
Table 1. Degree (k), of specialization index (d') and species strength (F) calculated based on the floral visitation network 




Visitação floral Transporte de pólen 
k d' F k d' F 
Augochloropsis sp. 25 0,74 18,44 33 0,32 11,11 
Bombus morio (Swederus, 1787) 15 0,69 7,70 51 0,42 31,63 
Augochlora cephalica (Moure, 1941) 10 0,78 5,96 23 0,47 11.29 
Partamona helleri (Friese, 1900) 6 0,92 4,14 43 0,62 21,50 
Megachile A. susurrans Haliday, 1836 3 0,43 0,57 12 0,59 4,96 
Scaptotrigona cf. xanthotricha 2 0,82 1,16 13 0,68 6,27 
 
 
Tabela 2. Grau e grau normalizado das espécies de abelha na rede combinada (rede de visitação floral + rede de 
transporte de pólen), em áreas sucessionais iniciais de Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. 
 
Table 2. Degree and normalized degree of bee species in a combined network (floral visitation network + pollen-
transport network), in early successional areas of an Atlantic Forest in Antonina-Paraná. 
 
Espécies Grau (k) Grau normalizado 
Augochloropsis sp. 45 0,46 
Augochlora cephalica (Moure, 1941) 26 0,26 
Bombus morio (Swederus, 1787) 49 0,50 
Megachile A. susurrans Haliday, 1836 11 0,11 
Partamona helleri (Friese, 1900) 40 0,41 
Scaptotrigona cf. xanthotricha 13 0,13 
 
 
Tabela 3. Características amostrais das interações registradas nas redes de visitação floral e de transporte de pólen em 
áreas sucessionais iniciais na Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. 
 
Table 3. Sample characteristics of the interactions recorded in the flower visitation and pollen-transport networks in 
early successional areas of an Atlantic Forest in Antonina-Paraná. 
 
Riqueza de interações 
Rede de visitação floral Rede de transporte de pólen 
60 160 
Riqueza estimada das interações Chao 1 (± SE, 95% IC) 97,36 ± 18,43 293,23 ± 69,56 
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Figura 2. Variação do grau (k), especialização (d') e força (F) das abelhas em redes de visitação floral (Visit) e de 
transporte de pólen (Transp) em áreas sucessionais iniciais de Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. 
 
Figure 2. Variation of degree (k), specialization (d') and strength (F) for bees in floral visitation (Visit) and pollen-






Figura 3. Rede combinada construída com as interações planta-abelha registradas na observação focal e no transporte 
de pólen, em áreas sucessionais iniciais na Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. As barras marrons correspondem 
às plantas que foram registradas exclusivamente na rede de transporte de pólen e as barras verdes correspondem 
àquelas registradas em ambas as redes. A - Bombus morio; B - Augochloropsis sp.; C - Partamona helleri; D - 
Augochlora cephalica; E - Scaptotrigona cf. xanthotricha; F - Megachile (Austromegachile) susurrans. 
 
Figure 3. Combined network constructed with plant-bee interactions recorded on focal observation and pollen 
transport, in early successional areas of an Atlantic Forest in Antonina-Paraná. Brown bars correspond to the plants that 
were registered exclusively in the pollen-transport network and green bars correspond to those registered in both 
networks. A - Bombus morio; B - Augochloropsis sp.; C - Partamona helleri; D - Augochlora cephalica; E - Scaptotrigona 
cf. xanthotricha; F - Megachile (Austromegachile) susurrans. 
 
 
Tabela 4. Grau (k), índice de especialização das espécies (d') e força das espécies (F), calculados com base nas redes de 
transporte de pólen de alimentação (escopa/corbícula) e de polinização (cabeça/mesossoma/metassoma), para 
espécies de abelha amostradas em áreas sucessionais iniciais de Floresta Atlântica em Antonina-Paraná. 
 
Table 4. Degree (k), specialization index (d') and species strength (F), calculated on the basis of pollen feeding (scopa / 
corbicula) and pollination networks (head / mesosome / metasome) for bee species sampled in early successional 




k* d' F* k* d' F* 
Augochloropsis sp. 11 0,40 5,73 1,07 0,29 0,71 
Bombus morio 25 0,42 20,78 1,50 0,44 1,43 
Augochlora cephalica 3 0,30 0,77 0,69 0,66 0,48 
Partamona helleri 14 0,57 9,99 0,90 0,54 0,75 
Scaptotrigona cf. xanthotricha 6 0,57 3,70 0,90 0,66 0,76 
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Figura 4. Curvas de rarefação das interações planta-abelha observadas (linha contínua) e estimadas (linha tracejada), 
em rede de visitação floral (a) e em rede de transporte de pólen (b) em áreas sucessionais iniciais na Floresta Atlântica 
em Antonina-Paraná.  
 
Figure 4. Rarefaction curves of plant-bee interactions observed (continuous line) and estimated (dashed line), in floral 






Figura 5. Redes de alimentação (a) e de polinização (b) em áreas sucessionais iniciais de Floresta Atlântica em 
Antonina-Paraná. A – Augochloropsis sp.; B – Bombus morio; C – Augochlora cephalica; D – Partamona helleri; E – 
Scaptotrigona cf. xanthotricha. 
 
Figure 5. Feeding (a) and pollination (b) networks in early successional areas of an Atlantic Forest in Antonina-Paraná. 
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Ao investigar a existência de turnos de voo 
associados com o tipo de recurso floral coletado, 
observou-se associação entre a categoria da última 
planta visitada e a categoria dos tipos polínicos 
encontrados no corpo de cada indivíduo de abelha 
(χ2 = 54,284, gl = 1,00; p < 0,001), indicando a 
existência de turnos de voo específicos para coleta 
de pólen ou de néctar. Contudo, a diversidade 
polínica transportada por abelhas visitando flores 
de pólen e por abelhas visitando flores de 
pólen/néctar foi semelhante (t = 0,76; gl = 122,00; 





A rede de transporte de pólen, em comparação à 
rede de visitação floral, registrou mais interações, 
com um número maior de espécies de planta, 
como reportado em outros estudos (Alarcón 2010, 
Dorado et al. 2011, Jędrzejewska-Szmek & Zych 
2013), resultando em redução da especialização. O 
acréscimo de espécies de planta é evidenciado na 
rede combinada (Figura 4), na qual mais da 
metade das espécies foi registrada exclusivamente 
por meio da análise polínica. A inclusão de dados 
polínicos aumenta a resolução da detecção de 
interações realizadas com diferentes espécies (k) e 
do nível de especialização das interações (d’), 
corroborando o que foi observado tanto em redes 
de polinização por insetos (Forup & Memmott 
2005, Bosch et al. 2009, Jędrzejewska-Szmek & 
Zych 2013), quanto em redes planta-beija-flor 
(Ramírez-Burbano et al. 2017). Portanto, o método 
de amostragem das interações afeta as métricas 
em nível de espécie. 
Parte das interações reveladas na rede de 
transporte de pólen foi detectada por meio dos 
morfotipos polínicos não identificados. Na análise 
polínica, é comum a dificuldade na identificação 
dos grãos de pólen (Jędrzejewska-Szmek & Zych 
2013, Ramírez-Burbano et al. 2017). A elevada 
quantidade de morfotipos polínicos (39) evidencia 
a necessidade de construção de catálogos 
polínicos mais completos para a Floresta Atlân-
tica, dada a alta diversidade de angiospermas 
neste bioma (BFG 2015, Stehmann et al. 2009).  
O resultado do cálculo de suficiência amostral 
demonstrou que a análise polínica, em compa-
ração à observação focal, se aproximou menos do 
número de interações estimado, corroborando o 
que foi reportado em um estudo realizado com 
interações planta-beija-flor (Ramírez-Burbano et 
al. 2017). A análise polínica inclui interações com 
plantas cuja distribuição espacial provavelmente 
seja maior que a área delimitada para a obser-
vação focal (Freitas et al. 2014, Ramírez-Burbano 
et al. 2017), ampliando a escala espacial onde as 
interações são possíveis (Freitas et al. 2014, 
Ramírez-Burbano et al. 2017). Indivíduos de 
abelha podem carregar pólen de espécies de 
planta que estejam distantes das parcelas 
amostrais e que não tenham sido detectadas na 
observação focal, elevando expressivamente o 
número de interações possíveis. Além disso, o 
elevado número de interações únicas, 
provavelmente resultante desta situação, também 
pode ter contribuído para elevar o número 
estimado de interações (Chacoff et al. 2012, 
Ramírez-Burbano et al. 2017). Portanto, estima-
tivas de suficiência amostral disponíveis na 
literatura necessitam ser aprimoradas para levar  
 
 
Tabela 5. Número de indivíduos de abelha que visitaram uma flor de pólen ou uma flor de pólen/néctar e que 
carregaram grãos de pólen destas categorias de flor em áreas sucessionais iniciais de Floresta Atlântica em Antonina-
Paraná.  
 
Table 5. Number of bee individuals that visited a pollen flower or a pollen/nectar flower and carried pollen grains of 




Categoria de flor dos tipos polínicos  
encontrados nas abelhas 
  Flor de pólen Flor de pólen/néctar 
Categoria de flor visitada pela abelha 
no momento da captura 
Flor de pólen 165 33 
Flor de pólen/néctar 76 87 
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em conta propriedades intrínsecas de dados de 
interações amostradas de diferentes manei-
ras (Jordano 2016). 
Nem todos os visitantes florais carregaram 
pólen das últimas plantas visitadas (registradas na 
rede de visitação floral), resultado já observado em 
outros estudos (Forup & Memmott 2005, Bosch et 
al. 2009, Popic et al. 2012, Ballantyne et al. 2015). A 
ausência de pólen da última planta visitada pode 
ser resultante de visitas ilegítimas (Olesen et al. 
2011). Isto reforça a importância da análise 
polínica para inferir se os visitantes estão de fato 
transferindo pólen (Popic et al. 2012, Ballantyne et 
al. 2015). Vale destacar que estudos mais 
detalhados, como investigações sobre acopla-
mento morfológico entre parceiros mutualísticos 
(Vázquez et al. 2009), contabilização e identifica-
ção do pólen que chega ao estigma, e realização de 
testes reprodutivos, seriam necessários para 
avaliar com maior precisão a efetividade do 
visitante floral como polinizador (Forup & 
Memmott 2005, Alarcón 2010, Popic et al. 2012, 
Ballantyne et al. 2015).  
Embora o número de interações registradas nas 
redes de alimentação seja maior, as propriedades 
das redes de alimentação e de polinização foram 
semelhantes. Portanto, apesar de o pólen compac-
tado ficar indisponível para a polinização (Roubik 
1992, Michener 2007), as estratégias das plantas 
para que o pólen seja depositado em outras partes 
do corpo (Endress 1994) parecem compensar esta 
perda. 
A diversidade de pólen transportada por 
abelhas que visitaram por último flores de pólen e 
abelhas que visitaram por último flores de 
pólen/néctar foi similar, o que contrariou uma das 
hipóteses propostas. Contudo, conforme o 
esperado, os resultados sugerem haver constância 
no tipo de recurso buscado em um mesmo turno 
de forrageio. Isto pode ser decorrente de um 
processo de aprendizagem mediada pelo recurso 
(Faegri & Pijl 1971, Goulson 1999, Muth et al. 
2017), a partir de mecanismos de sinalização floral 
que podem minimizar o custo energético na busca 
por recursos (Goulson 1999). Sabe-se que algumas 
abelhas (como algumas espécies de Bombus) 
podem fazer coleta concomitante de pólen e 
néctar na mesma flor, enquanto outras fazem
 coleta em turnos separados (Faegri & Pijl 1971). 
No entanto, todas as flores de pólen/néctar 
amostradas são hermafroditas, sendo impossível 
afirmar qual recurso as abelhas estavam 
buscando. Análises do comportamento das abe-
lhas em campo são necessárias para a resolução 
desta questão. Além disso, estudos de constância 
floral de polinizadores (Waser 1986) em grupos 
funcionais de plantas agrupadas pela oferta de 
recursos também seriam importantes para 
ampliar o entendimento da existência de turnos 
de forrageio em função do recurso buscado. Outra 
limitação do estudo é o desconhecimento da fase 
do turno de voo das abelhas no momento da 
captura, se haviam saído recentemente do ninho 
ou se estavam finalizando o forrageio para 
retornar ao ninho quando foram capturadas, o 
que poderia influenciar a quantidade e 
diversidade de grãos de pólen encontrados em 
cada indivíduo. Para inferências a partir do pólen, 
seria indicado coletar as abelhas quando retornam 
ao ninho, de forma a garantir dados de um turno 
de voo completo. 
Em suma, este estudo demonstrou que a 
análise polínica revela maior número de intera-
ções, mesmo considerando sua menor suficiência 
amostral, evidenciando que a observação focal 
pode subestimar as interações. Adicionalmente, a 
informação polínica tem a vantagem de fornecer 
evidência mais robusta sobre a transferência 
polínica (Bosch et al. 2009, Alarcón 2010). Embora 
a observação focal apresente algumas limitações 
práticas, como a reduzida escala espacial em que é 
possível ao pesquisador realizar o monitoramento 
das plantas, por meio dela é possível obter 
informações valiosas, como detalhes sobre o 
comportamento de forrageio e sobre o recurso 
coletado pelo visitante floral. Além disto, a 
associação das duas fontes de informação somada 
à pesquisa do recurso floral oferecido pelas 
plantas permitiu fazer inferências sobre os turnos 
de voo para forrageamento realizados pelas 
abelhas. Portanto, a observação focal e a análise 
polínica são métodos complementares para o 
registro de interações, sendo recomendável que 
ambos sejam utilizados para uma melhor 
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Material suplementar 1. Distribuição das parcelas 
amostrais em duas reservas naturais de Floresta 
Atlântica no município de Antonina, Paraná, Brasil. 
 
Material suplementar 2. Materiais testemunho das 
espécies tombadas no Herbário UPCB, da Universidade 
Federal do Paraná. 
 
Material suplementar 3. Materiais testemunho de 
espécies de abelha depositados na Coleção Padre Jesus 
Santiago Moure, do Departamento de Zoologia da 
Universidade Federal do Paraná. 
 
Material suplementar 4. Exemplos de grãos de pólen 
transportados por seis espécies de abelha em duas 
reservas naturais na Floresta Atlântica, no município de 
Antonina, Paraná, Brasil. 
 
Material suplementar 5. Catálogo de pólen da Mata 
Atlântica - Espécies que ocorrem nas áreas de restau-
ração da SPVS, no município de Antonina, Paraná, 
Brasil. 
 
Material suplementar 6. Grãos de pólen de quatro 
espécies de plantas que ocorrem em duas reservas natu-
rais na Floresta Atlântica, no município de Antonina, 
Paraná, Brasil, ausentes no Catálogo de pólen da Mata 
Atlântica. 
 
Material suplementar 7. Espécies de abelha seleciona-
das para composição da rede de visitação floral e da 
rede de transporte de pólen em duas reservas naturais 
na Floresta Atlântica, no município de Antonina-
Paraná. Abundância para rede de transporte de pólen = 
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